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Les Monocotyledones n'ont pas de cotyledc

H. Jacques-Felix

Resume : L'auteur rejette les theories ml vle.lonaires roiierrnant l'embryon (

cotyledones. U reprend et developpe le concept, deja enonce par lui (1957), sel

l'embryon est un protocorme sans cotyledon.

L'embryon palingenetique (Orchidacese) est un protocorme non ramifie : son apex, non
degenere, peut reprendre sa croissance apres action d'une mycorhize sur l'etage radicu-
laire.

L'embryon ccenogenetique (cas general) est un protocorme termine et ramifie : son apex,
degenere par sa fonction de sucoir, doit initier un bourgeon axillaire. Cette rami lira! ion

est attestee par la prefeuille. De plus, le proembryon etant identique a l'embryon palin-

Summary : The author rejects the cotyledonary theories com
cotyledons. He takes up and develops the concept, already

according which the embryo is a protocorm without cotyledon.

The palingenetic embryo {Orchidacese) is a non-ramified protocorm : its shoot apex, non
degenerated can resume its growth, after mycorhizal action on the radicular tier.

The ccenogenetic embryo (general pattern) is a terminated and ramified protocorm :

its shoot apex, degenerated by its sucker fonction, must initiate an axillary bud. This
ramification is attested by the prophyll. Furthermore the proembryo being identical

to palingenetic embryo, the terminal tier is also an axis ami by no means cannot be a

Every protocorm is radiculate. The radicle is generally rudimentary and supplied by

INTRODUCTION

Plusieurs circonstances m'amenent a revoir cet aspect de lembryologie des Mono-

cotyledones, dont je m'etais occupe en 1*157 et 1958. La conception que j'avais presentee

alors, peut se resumer ainsi : l'embryon des Monocotyledones est un protocorme acotyle,

termine a ses deux extremites, et relaye par un bourgeon axillaire. J'ai releve quelqucs

anomalies concernant la place prise par cette conception dans la discussion du probleme.

Lors d'un colloque sur la « naissance de la forme chez l'embryon », Juguet (1973), dans



un article precisement consacre a cette question chez les Monocotyledones, me passe sous

silence, ce qui est son droit, mais il credite (p. 350) Guignard & Mestre (1970) de cette

idee que l'apex pourrait etre avorte, commeTest la radicule, et que le point vegetatif serait

alors un bourgeon adventif. Peu avant, sans que cela soit precisement motive par le sujet

d'une etude consacree a un detail anatomique du coleoptile, Goursat & Guignard (1970)

introduisaient cette remarque comme etant de leur initiative : « On pourrait egalement

admettre cette autre hypothese : commepour l'extremite radiculaire ou la radicule, demeuree

virtuelle est remplacee par une racine adventive, le pole caulinaire ne se differencierait

pas et la gemmule de l'embryon des graminees correspondrait, en fait, a un bourgeon adven-

tif ». C'est l'argumentation que j'utilisais quatorze ans plus tot 1
. Guignard & Mestre

(1970) precisaient toutefois que leur conception differait un peu de la mienne, de ce fait

que le « pole caulinaire », tel qu'ils le supposent, et qui avorterait au profit d'un bourgeon

adventif, serait strictement distinct de leur « cotyledon appendiculaire », qui persiste en

tant que tel, et dont le probleme reste entier. Mais, Guignard (1975a) suivi de Ly Tin Ba

(1981), en citant les deux ecoles qui s'opposent sur la position du « cotyledon », reussissent

cette prouesse de ne pas faire allusion a ma conception du bourgeon axillaire, alors qu'ils

se servent de 1'idee du bourgeon adventif pour etayer leur theorie de deux types d'embryons

chez les Monocotyledones. Mieux encore, Guignard (1975a : 198), dans un paragraphe

sur lequel nous reviendrons (D. 5), finit memepar ecrire que « Le cotyledon de la plupart

des Monocotyledons correspond ainsi a I'axc priinilil* avorte (cotyledon -I- bypocotyle)... »,

ce qui est exactement ma conception de 1957.

Ainsi s'ouvre un processus par lequel ['explication globale et coherente que j'avais donnee

de l'embryon gramineen serait occultee, tandis que les idees en seraient reprises sous une

forme a peine deguisee. Ma version avait pourtant fait scandale, puisque Brown (1965)

en disait qu'elle jetail le discredit sur I'embryologie. Du moins cet auteur rapportait exacte-

ment les choses comme je les avais dites, et c'est tres bien ainsi.

Ces oublis ne sont, peut-etre, que de simples negligences, mais je me devais de les

signaler, avant de reprendre. sans rien en retrancher, ma demonstration de 1957.

1 1 isToiMor k. - Depuis bientot deux siecles, les botanistes discutent sur l'embryon

des Monocotyledones, alors que celui des Dicotyledones est sans probleme. II y a la un

malaise evident, choquant meinc : car - il est normal que nos connaissances soient toujours

revisihles, le cas [)reseut indicpie que la question de lVrnl>ryon des Monocotyledones <'st

confronter leur point de vue a celui de leurs devanciers, de sorte que la bibliographie est

toujours bien suivie (Roth, 1955, par ex.). En ce qui concerne l'embryon gramineen, j'ai

presente, en 195S. un tableau des diU'eientes ojiinions soutenues jusqu'a cette date. Peu
apres, Brown (1960) a egalement donne un synopsis plus complet, avec quatre vingt deux
references. Puis, dans son travail fondamental sur l'embryogenie des Graminees, Guignard
(1962) a fait un historique commente du sujet. Ajoutons encore Mlada (1974), etc. Les

travaux parus depuis, sur l'ensend)le des Monocotyledones. sont tres nombreux. Les uns,



hrnites a 1 embryogenie concrete de quelques especes ou taxons plus importants ; les autres,

plus grncraux, intervenant dans la discussion.

Cependant, comme je n'ai pas l'intention de faire une mise au point du sujet, je ne
citerai, a titre d'exemple, que quelques ecrits utiles a ma demonstration, et ne fournirai

que les references posterieures au travail de Guignard (1962), ou n'y figurant pas.

Ma contribution est un travail de reflexion. — Alors que tant d'excellents

travaux laissent la solution dans l'impasse, c'est probablement parce qu'il s'agit tout simple-

ment de « decouvrir l'evidence ». Si je suis intervenu en 1957 dans cette question d'embryo-
logie, c'est que je n'avais pu me satisfaire des explications classiques pour la redaction

d'un ouvrage general sur les Graminees (1962). Brown (1965) ecrit que les nombreuses
hypotheses deja cmiscs sur I'etubrvori gramineen ne decouragent pas l'imagination des

auteurs, tels Pachkov (1951), ou moi-meme (1957). Je crois, au contraire, que c'est par

de l'embryon gramineen une explication conforme aux lois du developpement vegetal.

C'est un probleme d'organographtk. — La mise en place du sujet me conduira

a rappeler quelques connaissances elenientaircs. Saul' citation. j*c\ itcrai les expressions de

« lateralite », de « terminable », etc., qui, en s'appliquant tantot au « cotyledon », tantot au
point vegetatif, sont source de confusion, et n'ont aucune signification en soi. En raison

d'une conception different e de remhryon, il y a aussi quelques autres risques d'erreur

que j'espere eviter dans le texte : le point vegetatif, dit primaire, ou apical, par les auteurs,

est, pour moi, celui du bourgeon axillairc Le cotylrdon » ft 1' hypocotyle » des auteurs,

sont, pour moi, Xaxe primaire, soit le protocorme. C'est-a-dire que le terme de cormus,

etant pris dans son sens initial de tige, commedans Cormophyte, le corps memede l'embryon

est le protocorme. Bien que j'approuve les termes de plantule, ou de blastophyte, pour

designer l'embryon a maturite, le fait d'avoir a parler du jeune sporophyte aux differents

moments de son ontogenese, me conduira souvent a employer celui d'embryon. Enfin,

malgre le titre-choc de cette note, je dirai que l'epiblaste des Graminees peut etre homologue
a un cotyledon.

une juste comprehension de l'embryon des Monocotyledones. Hormis le retablissement

des faits concernant les premieres etapes de l'organogenese, c'est toute notre conception des

rapports entre cette classe d'Angiospermes et les autres Cormophytes qui s'en trouve modifiee.

/. LES ELEMENTSDU PROBLEME

A. ONTOGfiNIE : DE L'CEUF A LA PLANTULE

1. Embryon et blastophyte

II est convenu d'appliquer le terme d'embryon au jeune sporophyte,

on, tel qu'il se presente lors de la separation de la plante-mere, et de



proembryon aux etats anterieurs a son organisation. Cette definition a sa logique. Cependant,

les embryons des graines a maturite presentent une telle diversite, certains ont acquis si

nettement des caracteres specifiques qu'ils n'ont, souvent, plus rien d'embryonnaire, de

sorte que des auteurs les qualifient justement de blastophytes, ou de plantules (Plantefol,

1976). Cette distinction est d'autant plus indispensable a notre propos que, selon moi

(1957), c'est bien a son premier stade que l'embryon est termine. C'est evident pour celui

des Orchidees, qui ne peut reprendre son aetivite qu'apres contamination par un endophyte.

Quant a celui des autres groupes, on peut dire que les differenciations ulterieures portent

sur des corps distincts : Tun, primaire et termine, qui est le protocorme radicule ; les autres,

subordonnes, qui sont le bourgeon axillaire et les (ou la) racines adventives.

Ces considerations nous conduisent a reconnaitre, des maintenant, deux types fonda-

mentaux d'embryon, selon qu'ils poursuivent ou non leur differenciation seminale.

a) Embryons palingenetiques : Leur blastogenese ne commence qu'avec la germination.

Depourvus des organes haustoriaux ou de reserve qui caracterisent les autres types, leur

structure et leur evolution posent des problemes differents de ceux qui nous occupent.

lis nous seront d'un grand secours pour notre demonstration, mais nous n'aurons a en parler

que dans la deuxieme partie (G).

b) Embryons coenogenetiques 1
: Leur blastogenese seminale aboutit a la formation

de la plantule, dont la structure pose le probleme du « cotyledon ».

2. Embryogenie

Soueges est l'un de ceux qui ont le plus contribue a faire de l'embryogenie un corps

de discipline autonome. Selon lui, les processus de divisions cellulaires, a partir du zygote,

sont constants pour chacun des types embryonomiques qu'il a reconnus et classes. lis peuvent

etre observes jusqu'a la formation des divers etages, organisateurs fondamentaux de la

Cependant, plusieurs auteurs ont conteste une telle regularite de l'embryogenese.

Pour Yakovlev (1950), cette idee de determinisme histologique v ne fait qu'introduire

une conception mecaniste incorrecte du sens memedu processus embryogenique ». Plusieurs

des eleves de Soueges (Lebegue, 1966
; Guignard, 19756, etc.) ont eux-memes montre

les merites et les limites de la classification embryogenique, qu'ils ont simplifiee, ou dont

ils ont modere certaines regies trop absolues. Selon Mestre (1967), on ne peut, au terme
de l'embryogenese, discerner rien de plus que trois etages fondamentaux ; ce qui veut
dir.- que si les dillerents processus initiaux sont utiles pour une premiere typologie des

embryons, ils ne changent rien quant a l'organogenese, que Ton peut ainsi concevoir avec

Rien que cette premiere phase se deroule de fagon sensiblement identique ehez les

deux classes d'Angiospermes, elle n'est cependant pas sans interet pour nous. Selon Juguet



(1973), c'est des ce moment que s'ebauche —plus souvent que cela n'est signale par les

auteurs —la symetrie faciale, propre a l'embryon des Monocotyledones.

3. Organogenie comparee de l'embryon des Di- et Mono cotyledones

Etant admis que le proembryon resulte d'auto-partitions des blastomeres, c'est l'appa-

rition de meristemes qui constitue le fait nouveau, annonciateur de l'organogenese.

Chez les Dicotyledones, selon les descripteurs et d'une maniere generale, deux regions

meristematiques s'observent de part et d'autre du sommet du proembryon
; leur activite

va conduire a la formation de deux cotyledons ayant, a leur aisselle, un meristeme d'attente,

ou un bourgeon differencie. Puis, le cone vegetatif entre en activite et produit la gem-

Chez les Monocotyledones, toujours selon les descripteurs et (rune maniere generale,

une seule region meristematique se manifeste sur une face du proembryon, a un niveau
variable, marque d'une legere depression. Par analogie avec les Dicotyledones, on pourrait

s'attendre a ce que ce soit l'initium du cotyledon. Or, c'est celui du point vegetatif. Quant
au « cotyledon », il est deja la ; c'est lui qui constitue le sommet de l'embryon ; le descrip-

teur n'attendait, pour le delimiter, que l'apparition du point vegetatif.

Pour plus de precision, suivons avec Longevialle (1973) le developpement de l'embryon
d' Asparagus officinalis L., sur une serie obtenue par elle, grace a sa minutieuse et elegante

methode d'extraction. Le proembryon forme deja une masse globuleuse (legerement dissy-

metrique) quand apparait la depression du point vegetatif, en position nettement sous-

equatoriale. Fidele a l'enseignement recu, l'auteur qualifie de « cotyledon » tout l'hemisphere

distal, qui ne presente, avec le proximal, aucune autre discontinuity que celle de l'encoche

indicatrice. Mais ce n'est pas sans reticence, car elle ajoute « que l'ensemble hypocotyle-

cotyledon evoque un ensemble tige-feuille, peu differencie... », ce qui est conforme a la con-

ception du « cotyledon terminal » defendue par divers auteurs. Citons, par ex., Hanstein
(1870) : « Le cotyledon est une continuation de l'hypocotyle »

; Fleischer (1874) : « ... le

cotyledon terminal nait de la partie superieure entiere de l'embryon... mais on ne pourra
le qualifier ainsi qu'apres apparition du point de croissance » ; Soueges (1931) : « ... c'est

l'apparition de la depression laterale qui determine la differencial ion simultanee du bourgeon
et du cotyledon... » ; Wardlaw (1954) : « La region distale du pro-embryon piriforme devient

un membre foliaire terminal... » ; Juguet (1971) : « ... le caractere terminal du cotyledon

ne nous apparait pas commeune illusion, mais bien comnie n n fail red inx rit dans la segmen-
tation ». Enfin, bien que Randolph (1936) soutienne l'idee d'un point vegetatif apical,

il admet que le cotvledon procede d'une division banale du proembrvon et non d'un

meristeme.

En resume, les defenseurs les plus obstines du « cotyledon » chez les Monocotyledones,

sont obliges de convenir que son origine histologique est differente de celle des cotyledons

chez les Dicotyledones.

Ces premieres etapes de l'organogenese ne sont pas identiques chez tous les embryons.
Alors que le point vegetatif apparait tardivement, en position basse, sur le proembryon
de 1' Asparagus, il apparait plus tot, pres du sommet, chez d'autres especes, et il y a tous

les cas intermediates. Nous verrons (E) que ce sont les gradations d'une memestructure,
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lesquelles, mal interpretees, conduisent aux controverses inutiles de « point vegetatif

apical = cotyledon lateral », et de « point vegetatif lateral = cotyledon terminal ».

4. Morphogenie

C'est une etape de croissance qui ne concerne plus les embryonomistes. Hormis l'ini-

tiation du bourgeon, la polarite de l'embryon s'accuse avec la differenciation radiculaire

et une certaine activite mitotique distale du protocorme. Le developpement plus ou moins

avance des embryons consiste, le plus souvent, en une modification des rapports entre le

jeune sporophyte et l'albumen. Par exemple, au stade de la graine mure, l'embryon des

Helobiales ne dispose plus d'albumen, mais est souvent hypertrophic (E. 11) ; celui du Coco-

tier reste menu au sein d'un albumen considerable ; celui du Mais est forme d'un haustorium

charge de reserves, d'un albumen encore important, et d'un bourgeon de plusieurs feuilles

deja bien developpees ; etc. Ce developpement de l'embryon en plantule se fait souvent

aussi par depassement de certaines etapes, concernant, par ex., les trajets vasculaires.

5. Typologie des embryons et plantules

En resume, nous reconnaissons trois etapes dans l'accomplissement du blastophyte :

1) embryogenique (Soueges, passim) ; 2) organogenique, par laquelle se separent les

embryons des Di- et Mono-cotyledones, puis les embryons palin- et coeno-genetiques (Smir-

nova, 1964) ; 3) rnorphogenique, marquee d'abord parle niveau de formation du bourgeon

axillaire. puis par les details de forme, de position et d'importance dans la graine (Martin,

1946). Plus precisement, les embryons a maturite, ou plantules, sont d'excellents caracteres

generir|iies. siiK.ii s peri lupies. mais ne nous concernent plus.

B. LES IDEES PRfiCONCUES

L « Tout embryon aurait necessairement un cotyledon »

Le dogme du cotyledon pese sur l'embryologie. II faut, a tout prix, trouver un coty-

ledon parmi les organes ou appendices de l'embryon des Monocotyledones. On a tout invente :

syncotylie (Sargant & Arber, 1915), heterocotylie (auct. mull), dialycotylie
(
Worsdell,

1916), pour demontrer le passage de deux cotyledons en un seul..., ou l'inverse. Ces parti-

cularites peuvent exister, c'est vrai, mais non chez les Monocotyledones. Quant a la petite

encoche laterale, elle a de bien grandes vertus, puisqu'elle sert d'argument aux « termina-
listes » pour qualifier de « cotyledon » la partie distale de l'axe embryonnaire.

De plus, le cotyledon devient abusivement l'organe de reference de l'embryon, ce qui
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apparait tres bien dans cette phrase de Soueges (1954) : L'embryon « peut etre alors partage
par un plan equatorial, en deux hemispheres correspondant a la partie cotylee et a la partie
hypocotylee ». II en est ainsi des autres vocables : petiole, gaine, fente, ligule, cotyledonaires ;

hypocotyle
;

epicotyle
;

mesocotyle, etc., tous termes depourvus de signification chez les

Monocotyledones, a ce point que le mesocotyle des Graminees, par ex., est parfois assimile
a l'hypocotyle par les uns, plus souvent a l'epicotyle par d'autres.

2. « La morphogenese de l'embryon et celle de la plante adulte seraient distinctes »

Pour certains embryologistes, les organes propres de l'embryon seraient des innova-
tions, non regies par les lois habituelles du developpement ; memeceux presumes foliaires

echapperaient aux regies de la phyllotaxie, sans qu'il y ait lieu de s'en etonner. Toutefois,

les auteurs se partagent en deux tendances. Selon les uns, la structure complexe de l'embryon
ne peut etre elucidee que par son ontogenese, a l'exclusion, diront memecertains, de celle

de la plante adulte. Voici, par ex., ce que Worsdell (1916) nous recommande : « Gardons
nous bien de regarder ce que devient le coleoptile dans la plantule, c'est un piege qu'il

faut eviter
;

puisque le coleoptile a son origine sur le scutellum, ce ne peut etre que la ligule

de cet organe foliaire ». Selon les autres, la structure de l'embryon s'explique mieux par
celle de la plante adulte, grace a quoi on peut se livrer au jeu plaisant des homologies.

3. « L'embryon serait une entite »

papillon de sa chrysalide. Selon Brown (1965), par ex., les scutellum, coleoptile, mesocotyle
et coleorhize de l'embryon gramineen, seraient des innovations specialement aflectees aux
besoins de la germination ; elles ne seraient homologues d'aucun des organes de la plante

adulte. « Par definition, dit-il, le coleoptile ne peut etre une feuille, puisqu'il est directement

issu de l'embryon, et anterieurement au point vegetatif qu'il doit proteger ». Cette premiere

interpretation erronee oblige a d'autres artifices. Quand la suite du developpement ecarte

le coleoptile de sa base, on imagine une autre innovation, une prothese en quelque sorte,

que Ton qualifie de mesocotyle contre toute logique. II faut enfin une bonne teinte de fina-

reau de la coleorhize pour se proteger.

En resume, cette facon de concevoir l'embryon est une solution de facilite, contraire

au principe de la botanique, qui se donne pour tache de reconnaitre les organes fondamen-
taux sous les apparences de leur fonction (B. 6).

L indication fournie par 1' origine dei
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peine de commettre des erreurs en chaine par meconnaissance de la dynamique du develop-

pement. En efTet, apres la meprise initiale qui consiste a attribuer une structure foliaire

a l'etage distal de l'embryon, les anatomistes reviendraient sur leur jugement s'ils ne negli-

geaient les enseignements de l'organographie postembryonnaire, laquelle est aussi une appli-

cation du principe des origines. Alors, l'explication du coleoptile serait toute simple (F. 3).

5. « L'embryon serait une preformation »

On peut tout iniagincr sur un embr\ on dc\ eloppe. de sorte que la recherche des homo-

logies, entre ses organes et ceux de la plante adulte, donne egalement lieu a de regrettables

confusions. Certains auteurs se raecrochent toujours a cette vieille idee selon laquelle l'em-

bryon serait l'image reduite de la plante adulte avec tous ses details. Une telle conception

est contraire aux enseignements de l'ontogenie, puisque c'est precisement grace aux struc-

tures elementaires des embryons (pie soul possibles les homologies en embryologie comparee.

Le puzzle de l'embryon gramineen : Cet embryon s'est montre tres favorable a ce type

de speculation. Le scutellum est concu comme un organe foliaire, ayant : limbe, petiole,

gaine, ligule, stipules, auriculcs. etc. Cette image doit etre esthetiquement satisfaisante,

Synonymes compris. nous relevons : scutellum, bypoblaste, epicotyle, hypocotyle, mesoco-

tyle, pedicule, epiblaste, blaste, blasteme, hypopeltatum (E. 11), coleorhize, coleoptile,

pileole, sans parlrr de la gemmule et de la radicule. C'est une veritable usine. D'apres les

homologies proposers depuis bientot deux siecles, nous constatons que les auteurs deplacent

les differentes pieces, sans pouvoir les ajuster a la satisfaction generale. C'est que le puzzle

est truque ; il y a une piece de trop : c'est le cotyledon (scutellum).

6. « La fonction des organes en indiquerait la nature »

et poils, analogues a ceux des feuilles (Mimeur, 1950 ; Negbi^ Roller, 1963 ;
Norstog,

1969, etc.). Ce dernier auteur a egalement observe que le scutellum assurait la fonction

rhlorophyllienne en experimentation in vitro (1969). Le « petiole cotyledonaire » des auteurs

presente des poils absorbants, tics stomatcs, et assure la photosynthese chez nombre d'especes.

En fait, ces caracteres anatomiques et physiologiques n'autorisent pas a pretendre que ces

organes sont des feuilles. car il est bicn bcureux pour les Cactees, Euphorbes succulentes,

et Vanilla madagascariensis Rolfe, pour citer une Monocotyledone aphylle, que les tiges

puisscnt egalement remplir des functions chlorophylliennes.

h) Depuis Haberlandt ISSb . de noinbrcux auteurs ont constate la presence frequente
de poils absorbants sur la coleorhize. Pachkov (1951), Jacques-Felix (1957), Guttenberg
v\ INnkow 19;)/ . suivis par d'autres, en ont deduit qu'il s'agissait de la radicule elle-

meme. Mais, certains auteurs (Nishimura, 1922; Foard & Haber, 1962; Birch, 1963;
Mlada, 1974, etc.) en remarquant que ces poils s'etendent egalement sur l'epiblaste, font
divrrger les avis. Les uns pour dire que la coleorhize n'est pas plus la radicule que l'epi-

blaste
;

les autres pour dire que l'epiblaste ne peut etre une feuille. Cette derniere negation
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est appuyee par Norstog (1969) qui n'a pu en obtenir le verdissement en culture in vitro.

Toutefois, de meilleures observations permettent des jugements plus nuances. Mc Call
(1934) precise que les poils de l'epiblaste sont de nature foliaire et non radiculaire. Pour
Norstog (1969), les poils absorbants de la coleorhize different de ceux occasionnellement
produits par le scutellum et le coleoptile. C'est que, en definitive, la faculte temporaire
d'emettre des poils absorbants peut etre largement partagee par les di verses parties des
graines en germination. Favarger (1954 ; 1957) a recense 31 especes de Saxifraga dont
1' albumen presente ce caractere.

c) L'organograpbie indique que le coleoptile est une feuille, opinion couramment
admise depuis Percival (1921). J'en ai fait moi-meme la base de mon explication du proto-

corme (1957) ; Norstog (1969) en a obtenu le verdissement in vitro ; Goursat & Guignard
(1970) ont signale l'existence d'hydatodes ; etc. Dans ee cas, on voit que les avis concordent.

ligule du scutellum (Guedes, 1968).
?

( ,
1965), ou la

d) Chez les Dicotyledones, cette polyvalence de fonction revient aux cotyledons qui

assurent, soit exclusivement, soit successivement, les fonctions haustoriales, de reserve,

ou d'assimilation chlorophyllienne. Enfin, c'est important pour nous de le signaler, c'est

parfois la tigelle acotylee qui a des fonctions haustoriales ou de reserve.

e) Le « mesocotyle » donne egalement lieu a de semblables confusions. Pour les uns
c'est l'epicotyle, puisqu'il est place au-dessus du (( cotyledon » ou scutellum

;
pour Scklic-

pour d'autres c'est un mesocotyle qui relie les deux parties du « cotyledon ». En raison de

trajets vasculaires difTerents, correctement expliques par Avery (1930), on en arrive a

dire que c'est un epicotvle chez le Mais et un hypocotvle chez l'Avoine. Pour Arstchwager
& Mc Guire (1949), Brown (1965), Tateoka (1969), etc., c'est finalement le terme de meso-
cotyle qui convient le mieux, car la structure n'est exactement celle, ni d'une tige, ni d'un

hypocotyle, ni d'une racine. Airisi masque-t-on la simple realite de cet entrenceud de rami-

fication (F. 2).

En conclusion, si les etudes sur le role des organes chez les graines en germination

sont toujours les bienvenues, les deductions que Ton peut en tirer ne sont que facultatives,

car c'est l'organographie qui decide des homologies.

C. L'ONTOGENESE PREPARE LE FIT LP

Au cours de l'ontogenese, malgre 1'importante pause pin sml<.ui<|u,. (atence avec ou

sans dormance) du blastophyte, il n'y a aucune discontinuity dans la morphogenese des

organes vegetatifs : il n'y a que des erreurs d'interpretation. eomine eelles <pie nous venons

de relater. Ceux des embryologistes qui se voilent la face plutot que d'avoir a connaitre

la suite du developpement, et ceux des morphologistes qui font de l'embryon un edifice

complique, sans rapport avec l'embryogenese, sont egalement fautifs. La responsabilite

des embryologistes est particulierement engagee, car leurs observations sont eautionnees

par des techniques avancees.
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.'expression de Mc Call (1934), selon laquelle « L'embryon est tout d'ahord une jeune

i »
; la rehabilitation du sens de plantule par Plantefol (1976), sont done tout a

lui retirer celui d'exception, jalousement defendu par certains embryologistes.

• prohleme ainsi correetement pose, e'est un bien grand mot de parler d'honiologies

i-s organes vegetatils de l'embryon et crux de l;i piante adulte, car il ne s'agit que de

>ts morpbologiques, inherent* a tout developpement vegetal. Aucun des dispositils

latifs qui, souvent, deroutent les observateurs, n'echappe aux definitions de l'orga-

ahie. D'apres ma conception du protocorme 1957 !, il sutlit de distinguer l'axe primaire,

5 k une fonction haustoriale, de son bourgeon, dont la croissance donne la piante

opbe, pourque plus rien ne soit eomplique : aucun organe ne differe, fondament alemeiit

,

x de la piante adulte.

D. LES CONCEPTIONSCOTY L K DONA 1 RES

Brown (1960, 1965) le « cotyledon est. ,•(,</. les Craminees, une innovation exelusise

nbryon ; inutile de lui chercher d'homologue. Pour To.mli.xson (1970 : 211), les Mono-
clones out un (( cotyledon » eotnme les Dicotyledones en ont deux. Par contre, la plupart

»l»rv(»logistes tentent de justilier les anomalies qu'entrame le postulat du « cotyledon ».

Quest-ce que le cotyledon ?

-tte precision est neeessaire, car l'une de nos difficultes resulte d'un nialenlendu

-logique. En efTet, si quelque commentateur pouvait faire admettre que Ton peut qua-
n'importe (piel organe luiustorial de cotyledon, les discussions seculaires sur cette

->n n'en apparaitraieul .pie plus derisoires.

st l.ien apres «pie John Way ( 1703) ait etabli sa classification basee sur l'embryon,
on s est preoeeupe de savoir ce tpi'est le cotyledon des Monocotyledones. Est-ce un

on est-il homologue de l'un de ceux des Dicotyledones ? Les reponses
tnenie terme est applique a trois structures supposees differentes : 1)

pas un organe foliaire ; e'est une innovation
; 2) le cotyledon est un organe

e axial, propre aux Monocotyledones (I). 2) ; 3) le cotyledon est un membre foliaire,

logue a l'un de ceux des Dicotyledones (D. 3).

'our nous, le terme de cotyledon n'est pas une allusion morphologique directe au
(xotvXtj), pouvant designer n'importe quoi ; il a ete etabli pour les deux membres

es de Vemhryon des Dicotyledones, en raison de leur ressemblance avec les feuilles du
don des Grecs. En consequence, l'embryon des Monocotyledones n'a pas de cotyledon

' aucun organe qui reponde a cette definition de membre foliaire.

ous devons une interessante remarque a De Vogel (1979) sur le cotyledon chez les

yledones : Les organes assimilateurs, portes sur l'hypocotyle des plantules epigees,



- 13 -

dits se situeraient sur le collet, mais ils seraient generalement avortes ou rudimentaires.

Cette suggestion nous conforte dans l'idee du protocorme acotyle, ou a cotyledon rudimen-
taire, chez les Monocotyledones. Ajoutons que le terme de cotyledon ne nous parait pas

applicable aux premieres feuilles (fussent-elles opposees) des embryons palingenetiques

et prothaUiens.

2. Les hypotheses de la terminalite du cotyledon et d une croissance phyllopodiale,

ne sont pas recevables

De nombreux auteurs out admis la terminalite du « cotyledon », car elle s'accordait

avec leur conception de la croissance. Pour eux, l'embryon est preeisement le premier des

phyllopodes, ou phyllorhizes (Chauveaud, 1923), qui construisent la tige des Monocoty-

ledones. Chez beaucoup de celles-ci, en effet, les primordiums foliaires sont annulaires et

contigus, de sorte qu'ils semblent deboiter les uns des autres, sans qu'un cone vegetatif

autonome soit apparent. Des 1843, Reissek indique que le cotyledon terminal et le bourgeon

axillaire des Momtcot vledoncs i t n | > 1 i

<

] 1 1
<

*

i

i t line croissance sympodiale. Worsdell (1916),

dont c'etait egalement l'opinion, rapporte les observations des premiers embrvologistes,

Hanstein (1870), Fleischer (1874), Hegelmeier (1874), Celakowsky (1897), deja

cites (A. 4). Tous s'accordent pour dire que les feuilles gemmulaires des especes etudiees,

Juncus, Carina, Pistia, etc., font suite au cotyledon terminal, et se succedent sans aucune

trace prealable de tige apicale. Plus recemment, Soueges defend cette conception a plusieurs

reprises : « Chez les Monocotyledones le mode de croissance est generalement sympodique

et se retrouve dans renibryon oil l'axe principal avorte en donnant le cotyledon terminal,

tandis que se difTerencie un nouvel axe de croissance qui se comporte comme le premier »

(1954 : 387). II precis.' ailleurs :
- II ne pent done pas se produire de vrais bourgeons axillaires,

mais seulement une succession, [tar voie svmpodique, de bourgeons terminaux... » (1954 :

136).

L'hypothese du cotyledon terminal ne peut done etre soutenue que par celle d'une

croissance phyllopodiale. Or, nos connaissances actuelles nous permettent d'allirmer :

que la preseance axiale est constante ;
que les primordiums foliaires ne sont done pas les

points vegetatifs
;

que les feuilles sont generalement pourvues de bourgeons axillaires

admise, la croissance phyllopodiale se heurterait a la regie phyllotaxique, ainsi que je Fai

deja montre (1958&).

Reste le probleme de glossoiogie : un organe terminal peut-il etre qualifie de coty-

ledon ? En bon generaliste qu'il etait, Sachs (1868) avait deja repondu par la negative.

Coulter & Chamberlain (1903) n'admettaient pas davantage qu'un organe terminal

soit homologue a une feuille, et ils eomparaient remltryoii des Monoeotyledones a celui des

Pteridophytes (I. 1).





- 15 -

que If point vegetatif de Xajas ct de ZunnicheUia est subapical, va faire ecole en ranimant
l'idee que l'embryon des Monocotyledones derive de celui des Dicotyledones. C'est a Tissue

d'un travail sur Ottelia alismoides Pers., que Haccius (1952) ouvre la controverse qui
l'opposera a Soueges, si bien que divers commentateurs en viendront a identifier ces deux
auteurs a leurs positions antagonistes. Parmi d'autres, eitons Swamv & Lakshmamnan
(1962 a <$• b), pour qui le meristeme epicotylaire et le cotyledon naissent bien cote a cdte

sur le proembryon de Najas lacerata Rendle et de Halophila ovata Gaud. Meme lorsqu'il est

evident que le point vegetatif se forme tardivement, en position laterale, comme chez

Lemna gibba L. (Haccius & Lakshmanan, 1966), le memeargument d'autorite sera main-
tenu : « ... la terminalite du cotyledon n'est que la consequence souvent passagere, d'une

preponderance temporelle et spatiale du cotyledon ». Pour Guignard & Mestre (1969b) :

« ... l'apex caulinaire de YAgapanthus iiinht'lhitu.s I .'lire, se dilTerencie au sommet du pro-

embryon; l'edification du cotyledon, dont le primordium apparait lateralement, entraine

ensuite le rejet lateral du point vegetatif ». A propos du Cocos nucifera L., Haccius &
Philip (1979) font remarquer que la position terminale originelle de l'apex caulinaire est

plus aisement reconnaissable chez les embryons massifs, alors que chez ceux qui sont plus

petits, le developpement du « cotyledon » —en raison de sa prevalence dans le temps et

lYspace recou vre l'apex des le depart. En appeler a l'autorite de Gg:bel, pour qui ce

sont les organes qui decident de la disposition des cellules et non Tin verse, est une sage

resolution. Mais il me semble que Haccius a une curieuse facon d'accommoder ce precepte

a sa convenance, car dire que c'est la faute d'une croissance exageree des cellules si le « coty-

ledon » est terminal, au lieu d'etre a sa bonne place de cotyledon vrai, c'est bien recourir

a rargument e\ tographique eontre le raisonnement organologique.

Cette conception n'est pas recevable. Les cas d'beteroeotylie, signales chez les Mono-
cotyledones, resultent de mauvaises interpretations, consecutives a des coupes mal orientees,

ainsi que Haccius & Philip (1979) l'ont montre eux-memes. De son cote, Johansen (1945)

a bien insiste sur le fait ([lie les nieilleurs travaux. sur les types d'embryons les plus favo-

rables, n'ont jamais pcrmis d'observer findice d'un deuxieme cotyledon. Les defenseurs

de cette conception ue se sont jamais pose la question de savoir pourquoi il n'y a pas de

bourgeon cotyledonaire intercale entre leur « cotyledon » et leur point vegetatif presume

axial (E. 6). lis n'ont jamais su expliquer la superposition de leur « cotyledon », suppose

foliaire, et de la vraie prefeuille (coleoptile) chez les Graminees.

4. L'hypothese dun changement de polarite du point vegetatif n est pas recevable

D'apres leurs propres observations, certains embryologistes ne pensent pas que la

position laterale du point vegetatif soit due a un developpement excessif du cotyledon,

de sorte qu'ils hesitent sur le choix d'une explication rationnelle. Juguet (1973), par ex.,

au lieu de se debarrasser de la notion du « cotyledon terminal . propose cette hypothese :

« l'edification laterale du meristeme caulinaire participe d'un changement de polarite au

cours de l'embryogenese ». II fait done sienne cette idee de Chadefaud (citee par Veyret,

1965), selon laquelle l'axe primaire se transformerait en cotyledon, qui deviendrait ainsi

la premiere feuille d'un axe lateral secondaire. Cette proposition n'introduit aucune perspec-

tive nouvelle : dire que l'axe est inflechi par la croissance exageree du cotyledon (D. 3),
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ou dire qu'il change de polarite, ne modifie rien. Le caractere subordonne du point vegetatif

nest pas davantage reeonnu ; le « cotyledon » conserve sa qualite de premiere feuille, et se

trouve en contradiction avec la regie phyllotaxique.

En consequence, cette conception n'est pas plus recevable que la precedente. En outre,

memesi Ton concede a l'auteur qu'il emploie l'expression de changement de polarite dans

un sens elargi, cela n'en masque pas moins les realites de l'organogenese. Le changement de

polarite des tissus organises n'est pas si aise chez les Cormophytes, memesous conditions

experimentales. Selon Gauthebet (1945), qui a rapporte de nombreuses etudes sur le sujet,

« la polarite des tissus est l'expression de forces internes qu'aucune intervention exterieure

mieres divisions (Mestre & Guigi^a r d, 1973), elle est deja fortement etablie, et irreversible,

dans le jeime cormophyte qu'est le proembryon. Des lors, il est plus objectif de parler

des correlations qui s'exercent entre les organes et en regissent l'agencement. Dans le cas

present, c'est l'apex du protocorme (« cotyledon » des auteurs) qui initie le point vegetatif

de flanc et le materialise, a un moment (a un niveau) caracteristique de l'espece concernee.

5. L'hypothese de deux types embryonn aires fondamentaux n'est pas recevable

Cette hypothese resulte d'une importante evolution des idees qui ont conduit Guignard
a soutenir successi vement [dusieurs theories difl'erentes.

1. Dans son travail fondamental de 1962, cet auteur alnrme que le developpement du

cotyledon (scutellum) des Graminees « montre indubitablement son origine axiale et termi-

nale ». En consequence, il donne tort a ceux qui, commeYakovlev (1946), Haccius (1952),

Roth (1957), etc., « eonsiderent que l'embryon doit sa forme dissymetrique a la croissance

d'un seul cotyledon, avec rejet lateral de la gemmule organiquement terminale... ».

2. Puis, consecutivement a une etude faite en commun sur l'embryon de YAgapan-
thus (1969a), Guignard & Mestre (19696) presentent une conception inverse de la prece-

dente : « Le cone vegetatif de la tige des Monocotyledones se differencie, comme chez les

Dicotyledones, an sommet du proembryon ; l'edification du cotyledon dont le primordium
apparait lateralement entraine ensuite le rejet lateral du point vegetatif ».

3. Des l'annee suivante, cette conception est, a son tour, infirmee. A l'occasion de

Mks i kk 11)70), introduisent incidemment l'hypothese d'un bourgeon adventif qui rempla-

laterale du point v^g/tatif (Juguet, 1971 ; Longevialle 1973. par ex. . Guignard (1975a)

parvient a cette conclusion que les theories precedentes ne s'excluent pas, mais qu'elles

eoneernent, respeetivenient, des types diiferents d'embryons.

Vouloir concilier les erreurs contraires n'est pas chose aisee, de sorte que cette tentative

dones ancestrales, surtout representees par les Helobiales, dont l'embryon resulterait

du rejet lateral du point vegetatif par la croissance privilegiee du cotyledon appendicu-
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laire (D. 3) ;
puis, d'autre part, celles plus evoluees, chez lesquelles « le point vegetatif,

untie au sommet, avorte, aucun mouveinent de translation ne se produit : d'emblee le

point vegetatif est remplace par le developpement d'un bourgeon adventif sur le cote »

(1975a : 196).

Cette assertion est tres engagee. Elle postule que le niveau du point vegetatif sur

l'embryon n'est pas un caractere morphologique variable, mais un caractere fondaniental

de structure. Cela suppose, il m" semble, que les embryons sont, ou d'un type, ou de l'autre.

Est-ce le cas chez les Monocotyledones ? Lv Thi Ba qui, dans son excellent travail de 1981,

se refere a Guignard, ou le cite textuellem >nt pour beaucoup de ses conclusions, est parfois

conduite a des contradictions. Ainsi, apres avoir atfirme que les Helobiales sont homogenes
quant a leurs caracteres embryogeniques, elle ajoute quYlles se partagent entre les deux
types fondamentaux d'embryons : les Hydrocharitacees, Potamogetonacees, Zannichella-

cees et Najadacees seraient du premier groupe. avee point vegetatif apical : les Alismatacees,

Butomacees, Juncaginacees et Aponogetonacees seraient du second, avee point vegetatif

ration (1978), elle indique que la position de I'initium du point vegetatif dans la moitie

la position est caracteristique des unites taxonomiques concernees (E. 3, 4, 7).

II y aurait bien d'autres reniarques h (aire sur cette theorie. On ne comprend pasj.ot.r-

rernbryon « ancestral » serait homologue de celui des Dicotyledones, c est-a-dire dont le

point vegetatif apical » serait rejete sur le cote par le « cotyledon appendiculaire » parti-

Mais l'auteur ne croit guere a son cotyledon axial, puisqu'il le considere a nouveau
comme foliaire, et se heurte toujours a l'anomalie cotyledon-coleoptile, qu'il tente de sur-

penultieme (E. 8).

P ?

Cette ultime tentative de Guignard ne fait que souligner le caractere deplorable de

ces discussions de « terminalite » et de « lateralite ». II sullit d'admettre la conception du

protocorme ramifie, telle que je l'ai exposee en 1957-58, pour que tout soit limpide dans la

structure de l'embryon coenogenetique, et pour que toutes les hypotheses precedents

apparaissent superflues.



//. LA SOLUTION : BANALISER UEMBRYON

J'ai bien attriste W. Brown (1965) avec ma version de l'embryon gramineen. Un

Je pose alors la <| tn st ion : ou sont le cotyledon, le point vegetatif et la racine primaire de

l'embryon orchideen, qui, de plus, ne peut reprendre son developpement postseminal

qu'avec le concours d'uue myeorhize ? Voila une infirmite qui semble assez bien reussir

a cette famille des Orchidees, puisque, avec quelque vingt mille especes, elle represente

un contingent non negligeablc des Monocotyledones, et qu'elle est un argument majeur

dans la comprehension de l'embryon.

E. L'EMBRYON C(ENOGENETIQUEEST UN PROTOCORMETERMINE ET RAMIF IE"

J. Le cormus d'abord

Les embryologistes, ai-je repete, sont domines par cette idee de ['omnipresence du

cotyledon (B.I . Ponrquoi vouloir que l'embryon, normalemenl const itue d'une tigelle

et d'une radicule, tel qu'il est si parfaitement represente par toutes les figures publiees,

soil eoill'e par un « cotyledon » ? Fst-il done si ditlicile d'adniettre (pie l'end)ryogenese des

Connopliytes pnisse reeonstitner d ahord le cormus, base et support de l'organisation ulte-

n'est-il pas la partie essenlielle de l"embryon .' Kmbekgeh (I960 : 70) dit a ee sujet : « L'inter-

pretation foliaire du corps des plantes vasculaires est infirmee par l'embryogenese qui

niontre .pie le jeune embryon forme bien un axe dont les feuilles et les racines sont des

emanations, aussi bien chez les Phanerogames que chez les Cryptogames ». Cette remarque
s'appli*pie encore mieux aux cormus acotyles des Monocotyledones ; et a ceux que revolu-

tion a inventes chez (jnebpies I )icot yledones, Harringtonia, par ex.

2. Morphogenese de la pousse vegetative

On m'a repr.udie de comparer l'embryon gramineen a la partie nodale d'un chaume.
Je vais aggraver mon cas. Je vais dire que l'organogenese de l'embryon est identique a

celle de la pousse vegetative, a ceci pres qu'elle est limitee a un seul initium.

La pousse vegetative nous interesse : a) par le principe memede son fonctionnement :

b par les rapports morphologiques entre l'apex et les initiums lateraux.
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a. II est sullisamment admis. je pense. apres les travaux de Plantekol, Buvat, etc.,

cites par Nougarede (1965), que l'apex memedu cone vegetatif n*est pas meristematique,

mais qu'il assure la distribution chronique et spatiale des meristemes de Mane, initiateurs

des membres foliaires et de leur bourgeon axillaire.

b. L'espace compris entre l'apex et I'initium le plus reeent pent varier au gre de certains

facteurs exterieurs et genetiques. 11 est minimum avec It' premier plastochrone qui suit

en
8
periode de repos (Cho'uard, 1952)^ il est caracteristique des genres et eipeces, comme

chez les Graminees, par ex. (Sharman, 1947) : ou bien encore, de 40 u,m seulement chez

Luzula pedemontana Boiss. & Reut., il atteint 160 u.m chez Agroptjron repms Pal. Beauv.

(Catessojv, 1953) ; a peine discernable chez beaucoup de Monocotyledons hulbeuses ou

pachycaules, il est important chez Helodea. On pourrait multiplier les exemples.

il.s diraient que I'initium est apical <hez Luzula. par ex.. rl lateral chez l/rhx/m, par ex.

3. Le protocorme initie un seul bourgeon

Le processus que nous venous de rappeler commence des ["embrvon. Le veritable apex

des auteurs) qui se manil'este aiusi en un point plus ou moins ecarte de l'apex. A cet egard,

[uiisque Ton parle de plastochrone. il serait plus logique de s'exprimer en termes de temps,

Nous avons deja evoque (A. 3 ; D. 5) ces particularity qui sont a 1'origine des querelles

entre « terminalistes » et « lateralistes » du point vegetatif. En fait, il s'agit d'une seule et

meme structure, qui s'exprime diverseinent en fouction des groupes taxonomi<[ues con-

cernes. Classes selon ce critere, les embryons forment une serie continue (Veyret, 1965 :

100) qui s'etend des Potamogetonaeees. Najadaeees. etc., a initiation precoee, aux Liliacees,

Cyperacees, etc.. a initiation tardive. II s"agit done d un caractere taxonomique.ee ipii est

adventif. Est-il associe a d'autres en une serie e\ oluti ve .' L est probable, mais non au sens

se deroule dans le cadre de la « terminalite initiale du point vegetatif », avee bendo-yon

dicotyle pour origine.

4. Le bourgeon se situe toujours au memeniveau organotaxique

L'accroissement (A. 4), au coins dmpiel le Idastnphvte aequiert ses dimensions et forme

don lateral » en position terminale. Leurs expressions : « deplacement d'organe » : « motive-
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meat de translation » ; « deplacement progressif sur le cote d'un apex primitivement diffe-

rence au sommet de l'embryon », etc., sont a proscrire. En effet, c'est la partie distale de la

tigelle qui s'accroit plus ou moins, de sorte que c'est la position du bourgeon qui doit servir

de reference.

Des esprits chagrins me reclameront une feuille axillante : il n'y en a pas. En effet,

ce qui distingue l'initium produit par l'embryon, de celui produit par la pousse vegetative

labfe, si ce' n'est l'epiblaste chez les Graminees (F. 5).

P
Mais l'efement essentiel de l'initium

de (lane est le meristeme lui-meme, et non la feuille temporaire. De sorte qu'un tel bourgeon

n'a rien d'extraordinaire, et peut etre qualifie d'axillaire, au memetitre que ceux des tiges

aphylles. Ajoutons que cette absence de membre foliaire sur l'axe primaire se poursuit

frequemment sur le rameau, dont les premieres feuilles sont scarieuses.

6. Le bourgeon axillaire est 1 equivalent du bourgeon cotyledonaire

Chez les Dicotyledones, l'origine meristematique des cotyledons a done generalement

pour consequence la formation d'un bourgeon axillaire, ou d'un meristeme d'attente, suscep-

tible d'evoluer ulterieurement. Les premiers bourgeons qu'ont a supprimer les cultivateurs

de tomate, sont ceux des cotyledons. Van Tieghem (1891) disait memeque tout embryon
decapite, puis coupe en quatre, pouvait produire quatre plantules. Plusieurs etudes sont

consacrees a ce type de bourgeons chez les Dicotyledones ; mais qu'en est-il chez les Mono-
cotyledones ? Par analogie, les auteurs devraient trouver un tel bourgeon, ou son initium,

intnvale nitre ce qu'ils qualifient de « cotyledon » et ce qu'ils qualifient de « point vegetatif

Par contre, selon la conception du protocorme ramifie, c'est precisement le bourgeon
lateral qui est axillaire du cotyledon rudimentaire : epiblaste des graminees, ou virtuel :

axilla chez les autres types d'embryons (Jacques-Felix, 1958a).

7. L'initium du bourgeon n est jamais organiquement apical

Nous avons relate les arguments qu'avancent les auteurs pour defendre la lateralite

du « cotyledon » (D. 3). En voici qui pretendent que le point vegetatif est initialement
terminal : « La preuve que le point vegetatif est terminal c'est qu'il apparait sur l'etage

superieur de l'emhryon » ; « il tire son origine de Ca » ; « le cotyledon et l'epicotyle (point

vegetatif) naissent Tun et l'autre de l'etage terminal (q) du proembryon »
; etc... Voila qui

est bien heureux. Ce serait plus facheux si le bourgeon se formait ailleurs que sur la partie

caulinaire de l'embryon.

Certains auteurs. sans se defaire de la theorie du cotyledon, sont cependant plus precis.

Pour Vallade (1969), par ex., « (la) mise en place de l'apex caulinaire, s'effectue dans la
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region apicale du proembryon, tnais en marge de la zone axiale basophile ». He plus, tous

les documents publics montrcnl que l'initium se situe toujours sur le flanc du cone apical

du protocorme, ainsi qu'il apparait a l'excellente figure du Najas lacerata que nous repro-

duisons (p. 30).

Ces embryons, dont l'initum est subapical, sont exactement comparables aux pousses

vegetatives, les plus frequentes chez les Monocotyledones, chez lesquelles il y a contigui'te

de rinitium et de l'apex. Emportes par leur conviction, des auteurs seraient meme tentes

La preseance caulinaire est egalement attestee par le trajet procambial, tel qu'il est

figure ou signale par les auteurs. Selon Juguet (1971) « le caractere strictement terminal

du cotyledon des Cyperacese est encore souligne par l'aspect rectiligne du faisceau procam-

bial qui va, en droite ligne, de la base de rhypocot vie ;m sommet du cotyledon... ». Pour

Vallade (1969) « Le corps embryonnaire possede typiquement une symetrie axiale ».

II est vrai que cet argument ne peut etre generalise, car il y a, inversement, des embryons

chez lesquels les vaisseaux passent directement de Ja partie radiculaire au bourgeon. Ces

caracteres sont a l'origine de la distinction, faite par Gati.n f IDOfi). entre embryons droits

et embryons courbes (cf. E. 9).

En resume, on voit que bien des auteurs font des efforts pour s'en tenir a la theorie

cotyledonaire, alors (pie leurs propres observations montrent la realite du protocorme

8. La ramification (caractere subordonne du bourgeon) est attestee par la prefeuille

La prefeuille a une excellente valeur indicative. Kile s'observe a la base de tout rameau

vegetatif, ou florifere (bracteole) ; elle s'y trouve en position opposee a la feuille axillante

(ou bractee), c'est-a-dire qu'elle est adossee a l'axe prealable (Bugnon, 1967
;

Tomlinson,

1970
;

etc.). Sa presence sur l'embryon est done une preuve irrefutable de la ramification.

Tres evidente chez les Graminees (F. 1), sous le nom de coleoptile, elle est plus rudimentaire,

ou tardivement degagee du protocorme, chez les autres Monocotyledones, et surtout, elle

est designee sous les noms divers de « gaine », « ochrea », « ligule », etc., qui en masquent la

signification. Toutefois, sa position adossee est evidente.

9. La radicule est une partie de l embryon
;

l'embryon coenogenetique (plantule) peut

Malgre d'excellents travaux anatomiques, le probleme racinaire de l'embryon donne

lieu aux memes confusions que celui du cotyledon. Avec des termes mal definis, on se

preoccupe de symetrie, polarite, priorite, morphologie, etc., alors que l'organographie est

negligee, et que la structure reelle de l'embryon est meconnue.

Ainsi qu'il apparait a ce type de phrase : « ... la radicule de l'embryon est une racine

secondaire qui a rcmplace tres tot la racine principale avortee », l'erreur la plus habituelle

est de considerer que la premiere racine est la radicule, quelle qu'en soit la nature. Gatin

(1906), par ex., a propos de certains Palmiers, distingue : « la « radicule », premiere racine
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a la precedente ; la « gaine radiculaire », partie basale de l'embryon.

Pour nous, il n'est d'autre radicule que la base radiculaire elle-meme. En effet, puisque

l'homologie entre les embryons (proembryons) des Di- et Mono-cotyledones est admise

par tous, la radicule, chez les deux classes, ne pent etre qu'en eontinuite epidermique avec

la partie caulinaire. Les embryons palingenetiques (Orchidees, G) sont demonstratifs a cet

egard, car l'apparition tardive des premieres racines adventives sur la pousse I'eudlee

evite les confusions. Ainsi, pour Veyret (1965 : 90), « ... la presence de poils absorbants sur

le protocorme traduit sa nature exacte (de) radicule embryonnaire... ». En reconnaissant

a la base radiculaire de l"enil>ryon coenogenetique la faculte d'extraire le bourgeon hors

.le la graine, Klebs (1881-1885) la concevait bien comme etant la radicule des Monocoty-

ledones. La remarque de Reissek (1843) etait egalement pertinente : « La coiffe racinaire

est le corps radiculaire du bourgeon terminal avorte ; la radicule endogene depend du

bourgeon axillaire », ce qui donnait bien a comprendre le caractere secondaire du bourgeon

et de la racine adventive. Ainsi comprise, la radicule a toujours un devenir tres limite chez

les Monocotyledones. Sa croissance peut s'arreter des son emergence hors de la graine
;

on bien elle s'allonge (|iiel([ue peu avant d'etre perforee par une racine adventive, comme
chez les Graminees (F. 4), certaines Scillees (Chouard, 1931), etc., ce qui en a beaucoup

Quant aux racines adventives, elles ne diffcrenl en rim. par leur nature, de cedes qui

se forment sur la plante adulte. La presence de deux nceuds sur le blastophyte ramifie

justifie certaines positions apparemment aberrantes : la racine, dite « radicule » par Gatin,

est exactement celle du nceud prefoliaire, ce qui explique son orientation oblique
;

par contre,

corme. C'est la un excellent exemple de depassement, puisque la racine du rameau est emise

avant celle de l'axe primaire. Ce type de depassement ne doit pas etre confondu avec celui

particulieres, independantes des faits precedents. Enfin, des cas litigieux, entre radicule

et certaines racines axiales, peuvent exister : c'est TafTaire des anatomistes. Gatin (1908)

avait deja signale les difFerents degres de l'endogenie, et considerait ce caractere comme
evolutif.

En conclusion, le terme de radicule doit etre reserve a la seule formation racinaire du
proembryon. Si des auteurs ne veulent pas accorder cette qualite a toute base radiculaire,
ils ne doivent cependant pas la reporter sur la premiere racine adventive emise. Les quali-

ficatifs « primaire », « secondaire », etc., ne doivent pas etre substantifies, ni appliques a

10. La germination se fait « a reculons »

la germination des Monocotyledones de celle des Dicotyledones. Gatin (1906) fvait deja
fait cette remarque que la germination des Palmiers se fait en deux etapes : 1) emergence
de la base de l'embryon

; 2) germination proprement dite. Precisons que c'est seulement
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au recul du bourgeon que nous faisons allusion, car Je tropisme de la base radiculaire est

normal. Ce processus est general, sauf chez les especes exalbuminees (Helobiales) et chez
celles dont l'embryon est lateral (Graminees). On peut dire qu'en aucun cas une plantule
de Monocotyledones, parmi tous les types connus (Chouard, 1931

;
Boyd, 1932), n'est

analogue a une plantule de Dicotyledones parmi les seize types proposes par de Vogel
(1979). Les convergences elles-memes sont rares et ne peuvent preter a confusion. Telle

plantule de Monocotyledones, dont le protocorme est lamine et assimilateur, n'est pas
comparable a celle d'une espece monocotylee de Dicotyledones. Inversement, telle Dicoty-
ledone a germination hypogee, dont les deux cotyledons restent inclus dans la graine, et

dont la gemmule se degage sur le cote, se distingue sans erreur de la plantule de Monoco-
tyledone a protocorme haustorial.

Enfin, la germination renvotive, parfois ties speetaculaire, ne difTere pas, dans le prin-

cipe, du type habituel. C'est egalement par allongement que le protocorme (petiole cotyle-

donaire des auteurs) peut entrainer « a reculons » le bourgeon axillaire jusqu'a 70 cm de
profondeur, ou l'ecarter de plus d'l metre de la graine (Lodoicea). On conviendra que ce

serait beaucoup pour un « petiole cotvledonaire ». Ce tvpe de germination n'a pas son equi-

valent chez les Dicotyledones.

Ces caracteres germinatifs, propres a cbaeune des deux classes d'A ngiospermes, ne
sont pas ceux qu'entrainerait une simple difference dans le nombre des cotyledons. II y a

de 80 a 95 % de Dicotyledones qui out une plantule epigee (de Vogel, 1979) adaptee a

une autotrophic rapide : paracotyledons assimilateurs, feuilles immediatement deployees,

un certain temps tributaire des reserves seminales : haustorium obligatoire, cataphylles

mediocres, etc. Ces comportements respectifs correspondent a des structures differentes :

cormus dicotyle, a croissance apicale, d'une part ; cormus haustorial, acotyle et ramifie,

11. Fonction de reserve et hypertrophic du cormus

Les embryons ccenogenetiques sont done surtout caracterises par leur comportement
haustorial au cours de la germination. Si certains penvenl constituer des reserves au cours

de la vie seminale, ce ne peut etre que par le protocorme. C'est ce type d'embryon, carac-

teristique des Helobiales, que Smirnova (1964) qualifie d'autoembryonnaire. Ajoutons
que les embryons haustoriosentellaires Smirnova, 1964) ont egalement cette faculte. Chez
les Graminees, par ex., ce que Ton qualifie inut ilement <l"h ypopeltatum ou de talon, n'est

qu'une expansion du protocorme. Encore est-elle souvent deerite on liguree de maniere
inexacte, d'apres des coupes sagittales. En realite, elle enveloppe souvent toute la plantule,

commechez les Panicees, par ex., et sa forme insolite ne le cede en rien a celles des embryons
d' Helobiales, des Ruppia, par ex. (Ly Tin Ba, 1981).

Ces hypertrophies peuvent poser des questions en raison des deformations qu'elles

occasionnent. Mais il est bien evident que Ton doit se garder de leur attribuer une signifi-

cation organographique qu'elles n'ont pas.



F. LE MODELEGRAMINEEN

Wardlaw (1954) estimait que les Graminees presentent le developpement embryon-

naire le plus complexe qu'il y ait parmi les vegetaux. Pour nous, bien au contraire, ce sont

les rapports organographiques entre scutellum, coleoptile et « mesocotyle », qui nous font

eomprendre la structure de l'embryon des Monocotyledones.

I . La prefeuille
|

coleoptile = pileole)

Aya.it justement abandonne le concept de ligule, les auteurs sont de plus en plus

axiale. Commeils considered que le scutellum est egalement foliaire, ifs doivent uVer de

subterfuges pour expli<pier l aiioinalie phyllotaxique ainsi induite. Certains supposent des

sequences inexact es dans I'ordre de formation des membres foliaires : 1) scutellum ; 2)

epiblaste; 3) coleoptile (Negri & Koller, 1963). Guignard & Mestre (1970) invoquent

our anomalie signalee par Ley aeiier (1970), selon laquelle, chez Galanthus nivalis L.,

absence de prefeuille; d'autre^art elk a ete dementie par Brunaud ,V Turlier (1971) \

Guignard & Mestre (1970) suggerent egalement que la differenciation preeoce du coleoptile

sur le scutellum. lui eviterait dVn subir lantagonisme. Enfin, Guignard (1975) imagine

ccla impli.p.e. A pros Perceval ( 1921) ^cVall (1934) I cependant tonfirmTque ((^a

ressemldanee marquee entre coleoptile et prophylle ne peut etre fortuite ». Malheureusement,

Pour mm(1957), ll prefeuille (coleoptile) est la preuve irrefutable : 1) du caractere subor-

donne du bourgeon : 2) du cructere ruultwiirc du scutellum, uuquel die est adossee.

La prefeuille des Graminees est partieulierement significative. On la retrouve a tous

les niveau x :
sur le bourgeon axillaire de chacun des noeuds vegetatifs de la plante adulte ;

dans I'utrieule des Coix, ou l'anthecie $ est axillaire ; dans le systeme ramifie des epillets,

ou elle est la palea de l'anthecie, la lemma en etant la bractee axillante (Jacques-Felix,
1902. fiii. I

:
dans les inflorescences cymoides d' Andropogonese el de Maydese, telles que je

les ai decrites sur Coir larrynn-jobi L. (Jacques-Felix, 1961). Reeder (1953; 1956) a

deja denonee la pretendue speeifieite du coleoptile. Ajoutons que, sur les prefeuilles suivantes,
les cordons vaseulaires sont en nomlire impair, mais ils sont reietes hors de la partie dorsale,
et deux d'entre eux sont plus developpes, ee qui indique bien qu'il y a coaptation entre la

prefeuille et I'axe sur lequel elle est adossee (Jacques-Felix, 1962, fig. 11).



2. Entrenceud dempattement (= mesocotyle = pedicure

La nature exacte du coleoptile etant admise, il n'y a pas de probleme du « mesocotyle » :

eet entrenceud raccorde le noeud du protocorme, a celui de la prefeuille. Malgre sa banalite

organographique, en raison de quelques particularity anatomiques et physiologiques,

dont la mise au point a ete faite par Tucker (1957), cette partie caulinaire a provoque
autant de vaines discussions que les autres parties du blastophyte (B. 6). On sait, d'apres

Prat (1932 : 179-181), que son allongement peut atteindre jusqu'a 20 cm chez Coix. Ce
memeauteur exprime la particularite physiologique induite par le coleoptile en disant que
« Le noeud pileolaire, contrairement a tous les autres, est bipolaire : il est encadre de deux
massifs meristematiques... » (1945 : 56). Ces questions ont fait l'objet de nombreuses etudes

;

elles sont etrangeres a notre sujet.

En conclusion, toutes ces appellations : mesocotyle, epicotyle. byporotyle, sont depour-

vues de signification et sont a proscrire. Cependant, il ne suftit pas de dire, comme le font

de nombreux auteurs, qu'il s'agit du premier entrenceud de la tige ; il convient de preciser

que c'est l'entrenceud d'empattement du blastophyte. Par ailleurs il est parfaitement

homologue de tons ceux qui suivetit ( hypoprophylles de F. Bugnon, 1967) sur le chaume
(Jacques-Felix, 1962, fig. 8).

3. Genese de la ramification

La premiere ramification des Graminees, telle qu'elle est demontree par l'organographie,

est done celle du protocorme. Pourquoi un fait aussi evident, commun a tous les embryons
ccenogenetiques des Monocotyledones, n'est-il pas admis ? Depuis Hanstein (1870), les

anatomistes sont perplexes en raison de ce que le coleoptile se difference sur l'etage superieur

du scutellum, avant que n'apparaisse le point vegetatif. Mais c'est precisement le mode de

croissance le plus habituel chez les Monocotyledones, dont nous avons vu (D. 2) qu'il est

caracterise par des primordiums foliaires annulaires, et souvent proeminents. Quant a

la surrection du soubassement cellulaire, porteur du coleoptile et du point vegetatif, n'est-ce

pas un fait banal d'allongement intercalaire ! Que Ton me pardonne cette lapalissade, mais

l'organologie est l'etude des organes, basee sur leur developpement. Commele preconisait

Turpin, il faut laisser « voir venir ». II y a done des deductions qui s'imposent : puisque le

lable. Le scutellum est cet axe. Car ce n'est pas l'ontogenese qui commet des erreurs ; ce sont

les botanistes, pour justifier le cotyledon.

Depuis L. C. Richard, qui distinguait le blaste de rembryon, plusieurs auteurs ont

marque de 1'interet pour ce caractere temporaire du « corps primitif » (Vallade, 1969)

de la plantule, mais ils n'en ont pas deduit qu'il s'agissait du protocorme, premier axe

termine. En realite, ce mode de croissance, avec elimination des premiers elements des

sympodes, se poursuil chez les espeees rhizomateuses et autres, comme je 1'avais deja sche-

matiquement figure (1957a). On peut le qualifier d'unipolaire (J. 4).



4. Radicule (= Coleorhize)

Nous avons indique (K. 9) le sens qu'il fallait donner au terme de radicule. Cette defi-

nition a etc facilitee par I'embrvon gramineen. La conception, proposee independamment

par Pachkov (1951), Jacques-Felix (1957), Guttenrerg & Pankow (1957), selon laquelle

la coleorhize des Graminees est exactement la radicule, de croissance limitee et remplacee

par des racines adventives, est aujourd'hui largement adoptee. Ceci, tant a la suite de deduc-

tions innrpbolodques. ([ue d'examens histologiques approfondis (Guignard, 1962, 1975;

Negri \ Roller, 1963 ; Guignard & Mestre, 1970
;

Mlada, 1974 ; Philip & Haccius,

1976
;

etc.).

5. Axilla (= fente cotyledonaire) et epiblaste

Je ne me hattrai pas pour l'epiblaste (cf. E. 5). Rudiment cotyledonaire, ou simple

excroissance, l'epiblaste a etc Ires diversetnent interprete (voir synopsis Jacques-Felix,

19586 ;
Brown, 1960). Ajoutons quelques opinions plus reeentes : deuxieme feuille embryon-

naire (Negri & Roller, 1963) ; excroissance de la partie radiculaire (Brown, 1965 ;
Mlada,

1974) ; deuxieme axe avorte (Guignard, 1975a), etc.

Ce n'est pas son existence qui m'a guide en 1957 dans la definition d'un bourgeon

axillaire : c'est l'inverse. C'est la presence du bourgeon au niveau nodal du protocorme, qui

m'a fait dire que s'il existait un cotyledon ( lie/. It s Graminees, ce ne pouvait etre que l'epi-

blaste. L' existence de cet organe semble eti correlation avec la position laterale de l'embryon.

Plusieurs auteurs out d'ailleurs souligne son role dans la rupture du tegument seminal,

lors de la germination. Typiquement absent ou present selon les groupes, c'est un bon

caraetere systematique (pie Kinges (1961) a bien etudie die/ Ics Era grosteae.

Vaxilla, depression du protocorme ou se situe le bourgeon, est evidente sur tous les

embryons coenogenetiques. Parfois completement refermee, on est bien oblige d'y voir une

adaptation aux germinations « a reculons » (E. 10) qui doivent s'effectuer par le passage

etroit des opercules ou pores germinatifs, menages dans le tegument seminal coriace, ou le

noyau selereux, des diaspores de nombreuses especes.

G. L'EMBRYON PALINGfiNfiTIQUE ORCHIDltEN N'EST PAS RAMIFlfi

Les embryons palingenet iques sout cenx d'especes qui vivent plus ou moins exclusi-

vement en symbiose, ou en parasite, selon le degre de leur inaptitude a assurer les fonctions

cbloropbyllienne et d'absorption des solutions minerales. Les graines elles-memes sont gene-

ralement peu ou non albuminees. II est interessant de remarquer que Ton ne connait pas

de parasites parmi les Monocotyledones, et que les mycotrophes sont egalement peu repan-

dus : Triuridacees ; certaines Burmanniacees ; quelques Orchidacees. Par contre, la blasto-

genese par symbiose mycorhizique est generale chez les Orchidacees, bien que leur germi-

nation in vitro, sur solutions nutritives adequates /'Mariat), permette de n'attribuer qu'un



1. Blastogenie du protocorme orchideen

^

C'est a l'ceuvre de N. Bernard (1874-1911). tout entiere elaboree de 1899 a 1909,

dacese. En ce qui concerne 1'embryogenie et la blastogenie. nous nous appuierons sur les

resultats obtenus et rassembles par Veybet (1965) sur ees questions. Dans les conditions

naturelles, la tuberisation mycorhizique est le prealable neeessaire a la blastogenese germi-

native. Elle amene l'embryon a peu pres au memc stade que eelui du type cwnogenetique

avant organogenese. Le protocorme manifestc sa reprise de eroissance par nne polarite

cytographique prononcee, mais la suite de son developpement est evidemment tres dine-
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haustorium apical pour exploiter les reserves seminales. En consequence, son apex, non

degrade par une fonction trophique, reprend sa croissance, donne une pousse vegetative,

d'abord avec des cataphylles, puis avec des feuilles progressivement normales. C'est alors

que les racines adventives de l'axe feuille se substituent aux poils absorbants du protocorme,

et assurent l'autotrophie de la plante.

Contrairement a certains auteurs, Veyret (1965) pense que la pousse feuillee est

normalement axiale, et non adventive, ce qui n'exclut pas la formation accidentelle de

bourgeons surnumeraires, du moins dans les conditions experimentales. De toute maniere,

ce on ces bourgeons sont la preuve indiscutable de la nature caulinaire de l'etage distal de

2. Le protocorme orchideen n est jamais cotyle

En travaillant sur ma conception du protocorme en 1957, il m'arrivait de penser que

caulinaire. Cela ue peut se produire chez les embryons ccenogenetiques, en raison de la

decheance haustoriale, niais nous venons de voir que l'apex de l'embryon orchideen reprend

son activite, sans etre assimile a ce fameux « cotyledon terminal » qui rejetterait le point

vegetatif sur le flanc.

Cependant, Veyret (1965) rapporte que certains embryons seraient cotyles, ce quelle

exprime par la formule : « especes cotylees : etage I = cotyledon
;

especes acotylees : etage I

= point vegetatif ». 11 va de soi que, pour nous, le « cotyledon » invoque est exactement la

parti*- caulinaire de l'embryon. L'etage I des embryonomistes est deja defini sur le pro-

embryon ; il ne saurait changer de nature en cours de route. Chez les embryons ccenogene-

tiques, il est limite a son role haustorial et initie le bourgeon de substitution sur la zone

nodale. Chez l'embryon orchideen il est le premier entrenoeud entre le protocorme tuberise

et la premiere feuille. Pour que l'embryon dit « cotyle suit identique a celui du type gene-

ral, il faudrait que l'apex soil systematiquement degrade et remplace par un bourgeon.

Or. Ic developpement de ce type d'embryon n'a pu etre suivi par l'auteur : l'exemple du

Hletilla, cinprunte a Bernard, n'est pas significatif, ni davantage ceux d'embryons figures

avec un bourgeon lateral, manifestement adventif d'apres le manque de prefeuille. En realite,

non seulement rien n'indique que l'apex des embryons dits « cotyles » est « termine », mais

il montre, au contraire, une certaine activite meristematique signalee par l'auteur.

Pour nous, de tels embryons sont l'ebauche de ces plantules dont Veyret nous entre-

tions, de produire des rhizomes tuberises aphylles, qui s'allongent de plusieurs entrenceuds

avant de difTerencier une pousse feuillee. La question de savoir si ces axes sont monopodiques
on sympodiques inerite d'etre posee, elle n'est pas essentielle.

En conclusion, dans tous les cas, les embryons orchideens sont la demonstration de la nature

caulinaire de Vetage I des embryonomistes, cest-d-dire de la non existence du « cotyledon ter-



H. EMBRYONSSOMATIQUES

Des embryoides sont obtenus de plus en plus couramment a partir de cultures de tissu.

Leur morphogenese, y compris chez les Monocotyledones : Bromus ; Allium
;

Asparagus
;

Iris Elteis guineensis Jacq. (Rabechau lt & Martin, 1976), etc., est identique a celle des
embryons issus du zygote.

I. MODELESET GENERALISATION

Notre demonstration du protocorme raniifie pent se resumer d'apres les deux modeles
que fournissenl les embryons orebideen et gramineen. L'ontogenese abregee de reinbryon
orchideen en fait un modele de simplieite. Le fait d'etre separe de la plante-mere des l'etat

de proembryon, et d'etre ainsi livre a l'autotrophie, meme si c'est par mycotropbie inter-

posee, a d'importantes consequences sur la blastogenese. L'aHlux trophique se faisant

par la region radiculaire, l'apex conserve sa faculte vegetative. Ce proembryon est done deja

un protocorme polarise, depourvu de cotyledon, susceptible d'auto-organisation, dont la

croissance est monopodiale, comme chez I'embryon des Dicotyledones. En d'autres termes,

c'est bien l'etage / qui est l'axe caulinaire, d'abord latent, puis actif.

Le proembryon des especes coenogenetiques etant identique, en tous points, a celui

des Orchidaceze, c'est egalement un cormus, dont l'etage / tie pent rien avoir de commun
avec un cotyledon. D'ou nous pouvons generaliser :

Uembryon de toutes les Monocotyledones est un protocorme, dont le sommet caulinaire

ne peut etre un cotyledon.

Les differences que manifestent ulterieurement les embryons e<enogenetiques dans la

realisation des blastophytes, sont exclusivement dues au mode de la nutrition intraseminale,

et surtout k la preparation de la phase heterotrophique de la germination. L'etage caulinaire

du protocorme perd sa faculte meristematique, en raison de sa fonetion baustoriale, mais
il initie un bourgeon de remplacement, ainsi qu'il apparait a I'embryon gramineen. En effet,

le coleoptile, dont le caractere de prefeuille s'impose facilement, est Findice irrefutable de
la ramification. Rappelons que ce coleoptile a ete longtemps considere comme une ligule

du « cotyledon ». En consequence, l'organe homologue, qualifie de ligule ou d'ochrea chez

les autres Monocotyledones, est egalement une prefeuille, et confirme que le point vegetatif

Uembryon coeno genetique (blastophyte ou plantule) des Monocotyledones est un protocorme

termine a son apex, et rami fie sur le cote.

D'apres plusieurs caracteres de I'embryon gramineen, dont la formation simultanee

de plusieurs racines seminales sur le nceud du protocorme, il est evident que la radicule

ne peut etre, ni toutes ces racines, ni une seule d'entre elles. En consequence, c'est bien la
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l'histoire des Monocot yledones. Malbeureusement, die n'a pas, jusqu'a present, apporte la

clarte desirable, en raison du dogme du cotyledon dont elle est encombree.

a. Le concept du « cotyledon phyllopodial » suppose 1'autonomie des Monocotyledones.
Pour toute line serie d'auteurs (D. 2), ee type de developpement est « la cle de la compre-
hension de tons les embryons monoeotyles » : « la position du cotyledon est one caracteris-

tique des Monocotyledones »; etc. Lorsque Soueges est critique par Haccius (1952),

il reagit vivement, tant en embryologiste qu'en generaliste : « Si, dit-il, le cotyledon etait

lateral, comme chez les Dicotyledones. ainsi disparaitrait !;i difference londamentale qui

separe les deux grandes classes d'Angiospermes » (1954). II precise ailleurs, et en plusicurs

occasions, que ce qui distingue les Mono- des I )i-eotyledones « ce sont la nature nxiale du

cotyledon chez les premieres et leur nature appendieulaire ( lie/, les seeondes ». On ne peut
etre plus net. Selon cet auteur (1959), la separation des deux classes se serait produite chez

les Proangiospermes (Engler), a la suite d'une mutation, « simple accident », qui aurait

provoque la formation du point vegetatif a 1'apex de l'embryon, dans un cas, et lateraleineiit.

dans l'autre, avec toutes les consequences que cela pouvait entrainer sur la structure et le

engages dans le choix d'une filiation. Par contre, ceux dont la conviction est que les deux
types d'embryons des Angiospermes sont evolutifs, partagent aisement l'idee d'un rapport

direct entre les deux classes. Quelques phylogenelistes (J. 5) out soutenu une filiation dans

le sens monocotylie-dicotylie (Worsdell, 1916). Plus nombreux sont ceux qui invoquent

une evolution de sens inverse (D. 3) a l'appui de leurs autres arguments. C'est Takhtajan

(1966), par ex., dont l'opinion anterieure se trouve confortee par son ralliement a une con-

ception evolutive de l'embryon. Pour Guignard & Mestre (1969/>) « il n'y a pas de dille-

rence fondamentale entre les Mono- et Di-cotyledones quant a l'origine de leurs cotyledons

et a leur valeur morphologique... « II n'est pas indispensable d'envisager une separation tres

ancienne des deux phylums... Une origine polyphyletique des Monocotyledones a partir

d'un stock ancestral de Dicotyledones peut etre plus valablement consideree ». La theorie

unitaire de Guignard 1975a) confirme ce point de vue.

c. Apres reexamen de l'ensemble des caracteres de l'embryon, Mestre (1981) change

completement d'opinion, et conclut que « ... les Monocotyledones pourraient etre considerees

comme des Angiospernies primitives directement issues des Pteridophytes ». Cette nouvelle

conception est positive dans son principe, inais nous verrons plus loin .J. 2) que les argu-

ments organographiques utilises ne sont pas recevables.

Certains des anciens embryologistes, Celakowskv, Hofmkistkh. Coi i.ri-:it \ Ciiam-

he r lain, etc., ont egalement ra[iproche le type embryonnaire des Monocotyledones de

celui des Pteridophytes (Ceratopteris, Isoetes, etc.), voire meme de celui des Bryophytes,

mais en se basant principalement sur la discontinuity organographique entre 1'axe primaire,

qu'ils comparaient a un thalle, et le bourgeon actif.

d. Notre notion du protocorme, valable pour l'ensemble des Monocotyledones, permet

de se liberer des theories cotyledonaires precedentes. Elle renforce l'idee d'une autonomie

complete des Monocotyledones ; elle conduit necessairement a en situer l'origine dans une

souche ancestrale distincte (Jacques-Felix, 19586).



2. Evolution biomorphologique de I'embryon, des Pteridophytes aux Angiospermes

D'apres ce que nous savons des embryons et plantules, y compris ceux et celles de

certaines Dicotyledones (G. a & b), les feuilles sont essentiellement des organes d' assimi-

lation chlorophyllienne, alors que les fonctions haustoriales exclusives, tant aux depens

des reserves seminales que des plantes-hotes, sont devolues aux axes caulinaires.

I /evolution de ces caracteres, au travers des Pteridophytes et des Angiospermes, et

dans chacun de ces groupes respeetivement, moutre que l'acquisition precoce de premieres

feuilles, ou de cotyledons assimilateurs, progresse des Pteridophytes aux Dicotyledones,

oil elle atteint son rnaximiuu cliez les especes a paracotyledons. Kn d'autres termes, revo-

lution conduit a un racourcissement de la phase heterotrophe du blastophyte, grace a une

nutrition de plus en plus directe de I'embryon par la plante-mere. Ceci, d'abord par le pas-

sage fundamental de reinhrvon prothallien a I'embryon seminal; puis, par la poursuite

inegale de cette evolution chez les Angiospermes. A eet egard, il est bien evident que I'em-

bryon acotyle des Monoeotyledones, tout en montrant lui-meme une gamme evolutive

etendue (Boyd, 1931), est plus primitif, par sa structure et sa fonction, que celui des Dico-

des caracteres strieteineut embryogeniques, nous le comparons maintenant a celui des

nous eonstatons que les pteridologues soul confrontes a de memesproblemes de blastogenie :

les mis inairitieiinent (pie la eroissance est phyllopodiale, les autres constatent la preseance

ddt. axe. ce qui est plus generalement admis (Guervin & Le Coo, 1972). Puis, si nous

essayons de coin prendre hi blastogenie de telle espece, du Gymnogramme sulphurea L.,

par ex., d'apres celle du protocorme ramifie des Monoeotyledones, nous postulons que

l'haustoriuin, facheusenient <pialiiie de « pied », serait l'etage distal du protocorme. Celui-ci

attribuee aux Leptosporangiees. Ce serait la eroissance de la partie proximale qui pousse-

rait « a reculons » i K. 10). hors du prothalle, le blaste lui-meme, polarise par son point vege-

tatif et sa premiere racine adventive. Hanstein, refute par Vt.adesco (1935), avait deja

homologue le « pied » a l'axe primaire. Plus recemment, des pteridologues ont relate la

discontinuity de la vascularisation chez la plantule d'Equisetum (Laroche, 1965) ; ou de

Gymnogramme (Guervin & Le Coq, 1972) ; ces derniers ont meme compare l'element

vascularis*' primaire a l'axe hypocotyle des Spermatophytes. Je pense que ces remarques
sont favorables a mon interpretation, car la discontinuity signalee par ces auteurs, pent

etre consideree comme une ehauche de la ramification des embryons coenogenetiques chez

logiques, sans signification (.rgarmgraphique. Cependant, selon le principe de l'embryologie
comparee, si des rapports existent entre Monoeotyledones et Pteridophytes, e'est necessaire-

ment sur leurs embryons qu'ils peuvent etre deceles. L'objectif est done d'elucider le passage
de lYmbryogenie a rorganogenie, en se basant sur le concept du protocorme ramifie, plutot

que de s'attarder a des bistoires de « terminalite » ou de « laterality » du « cotyledon ».

Les remarques tres recentes 1 faites par Mestre (1981) sur les caracteres embryoge-

1. Je n'ai pu consulter cette etude qu'au moment de remettre mon manuscrit a l impression.
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niques des Pteridophytes et des Monocotyledones vont dans ce sens. Malheureusement,
en accablant l'embryon gramineen d'organes inexistants, Mestre persiste dans une con-
ception (B. 5) contraire a ce principe de l'ontogenie, selon lequel ce sont precisement les

structures elementaires de l'embryon qui permettent les brillants resultats obtenus en
embryologie comparee. Je ne pense done pas que les rappor ts entre IVinlirvon des Fougeres

3. Refutation des arguments invoques pour une filiation Di- Mono cotyledones

a souligner le manque d'originalite des Monocotyledones. Emberger (1960), par ex., enu-

mere quatorze caracteres communs anx deux classes : de plus, il distingue trois phylums
de Monocotyledones, dont l'un inclut les Piperales. Pour Kudhyashov (1965), les Mono-
cotyledones n'ont que des caracteres secondares, et sont issues de differents groupes de

Dicotyledones. Mais que valent certaines de ces appreciations alors que celle concernant

l'embryon est manifestement erronee ! Ces conceptions accreditent l'idee que le passage

d'une classe a l'autre (a l'echelle phylogenetique toutefois) se ferait au gre de la perte d'un

cotyledon, ce qui est faire totalement abstraction des autres caracteres, ceux des organes

vegetatifs n'etant pas les moins importants. S'il en etait comme le disent ces auteurs, nous

aurions des Monocotyledones, ga et la, parmi les Dicotyledones, comme nous avons des

apetales. Selon cette optique, certains des caracteres en cause, ceux de l'embryon par

exemple, seraient surevolues, au sens de Gaussen, ce qui semble peu probable. Pour preuve

de leur evolution, Emberger (1960) souligne que les caracteres archaiques, deceles chez

certaines Dicotyledones, n'apparaissent jamais chez les Monocotyledones. Comment celles-ci

pourraient-elles presenter les archai'smes d'un phylum auquel elles n'appartiennent pas ?

L'apocarpie est evidemment le point fort qui justifierait l'origine commune des deux classes.

D'une part, ce caractere primitif peut fort bien etre partage par des groupes paralleles,

sans impliquer une filiation. D'autre part, Li Thy Ba (1981) a montre que l'opinion classique

d'une liaison Ranales/Helobiales est infirmee par l'embryogenie. La neotenie a ete egale-

(Takhtajan, 1966). Cela me parait peu probable et superflu. Chouard (1952) a deja fait

allusion a ce facteur commeetant susceptible de produire experimentalement de nouveaux

taxons. Effectivement, il y a des especes neoteniques chez les Monocotyledones (Tomlinson,

1979), comme il y en a chez les Dicotyledones, mais ce processus ne peut etre a l'origine

4. Autonomic et archaisme des Monocotyledones

De nombreux auteurs, de disciplines diverses, ne partagent pas les opinions prece-

dentes. Independamment de ceux qui ont rapproche les Monocotyledones des Pteridophytes,

d'apres les caracteres de l'embryon, d'autres, Lindiger (1910) cite par Chauveaud (1923),

Campbell (1928), etc., ont egalement suggere cette raeme origine. Parmi les paleobota-



nistes, Boureau (1954), par ex., a estime que les documents fossiles de Monocotyledones

remontent plus haut dans le passe qu'il n'est admis habituellement, et se rattacheraient

significativement aux Pteridophytes. Corner (1964), s'appuyant sur des considerations

generales, est persuade que les Monocotyledones sont apparues avant les Dicotyledones.

Tomlinson (1970), en se consacrant principalement a leur etude, entend reagir contre l'atti-

tude qui consiste a traiter les Monocotyledones en « parents pauvres » des Angiospermes,

et a sous-estimer les caracteres qui en font l'unite. II me parait egalement opportun d'insister

sur leurs caracteres structuraux et biomorphologiques, qui permettent de mieux les situer

parmi les Cormophytes.

Bien que nous ayons en a rcallirmer la preseance de l'apex dans le processus de la crois-

sance (D. 2), ce n'est cependant pas par hasard si, phyllopode, phyllorhize, unite de crois-

sance, etc., ont ete concus d'apres le modele des Monocotyledones et des Pteridophytes

A. Tronchet, ^954). La participation des feuilles a I' edification et a l'epaississement des

axes, a defaut de croissanee seeondaire, est une caracteristique importante de ces deux

groupes, a laquelle de nombreux travaux ont ete consacres. C'est ce manque de nettete

dans la distinction histologique de la tige et des bases foliaires qui fait dire a certains auteurs

que ces plantes n'ont pas de vraies feuilles. Cela se traduil encore plus simplement : par les

nettement caduques tuais mareeseentes, etc.

Le caractere adventif de l'appareil racinaire commence des l'embryon. A ce propos,

nous avons deja suggere (19586) qu'il s'agissait d'un caractere archa'ique, et non d'une

degradation evolutive de la radicule, comme le pensait Pachkov (1951). Bien au contraire,

c'est la radicule qui s'est aflirmee au cours de revolution chez les autres Spermatophytes.

Ainsi, l'appareil racinaire des Monocotyledones se rapproche surtout de celui des Pterido-

phytes, d'autant que, dans les deux cas, la mycotrophie (condition primitive, dont les

plantes tendent a s'affranchir au cours de revolution, Boullard, 1958) y est plus frequente

que chez les Dicotyledones.

Ces deux caracteres buidameiitaiix : croissanee cambiale nulle ou mediocre; systeme
racinaire adventif. determinent les types biomorphologiques et en limitent les possibilites.

Certes, il ne manque pas de Dicotyledones tracantes, mais c'est presque le cas general

chez les Monocotyledones. ou les arbres a pivot racinaire sont inexistants, les especes den-
droides rares. Plus generalement ce sont des herbes aux axes debiles (stoloniferes et rhizo-

mateuses) ; ou aux axes reduits a l'extreme (bulbeuses). Chez ces formes de vegetation,
que l'on peut qualifier d'unipolaires, l'individu disparait au profit de la colonie diffuse et

migratrice, aver deperissement des parties anciennes, caractere sur lequel Chauveaud
(1923) avait deja attire l'attention. En consequence, ce sont les Monocotyledones qui,

partout, fournissent les effectifs des geophytes et hemicryptophytes, sans etre aucunement
des formes seenndairement adaptees.

Nous avons rappele ces simples faits pour bien marquer qu'il n'est pas si facile de passer
d'une structure de Dicotyledone a celle de Monocotyledone, comme certains auteurs le

donnent a croire. Que les Monocotyledones aient re^u quelques families litigieuses, c'est
possible: qu'elles soient mono- ou poly-phyletiques, cela ne me preoccupe pas. Je'pense
seulement que. par lYnsemble de leurs caracteres, ce n'est pas possible de les assimiler a
quelques essais malheureux de revolution des Dicotyledones.



5. Age des Monocotyledc

La phylogenie donne lieu deja a bien des hypotheses faciles. Cependant, le renouvelle-

ment des perspectives qu'introduit l'exaete connaissance de l'embryon. m*autorise a quelques

reflexions sur les deux aspects, phylogenetique et chronologique, du pnibleme, tels qu'ils

se trouvent reunis dans cette phrase de Corner (1964) : « ... Ainsi, les forets tropicales de

fougeres arboreseentes, de Pteridospermes et de Cycadales, semblent avoir laisse la place

a des forets de palmiers, avant que ne soicnl etablies les forets de Dicotyledones h larges

feuilles ».

Les caracteres de l'embryon —c'est toute not re demonstration —excluent un phylum
Di-/Mono-cotyledones. Peut-on supposer une evolution de sens inverse, selon laquelle il

suffirait de savoir comment s'est faite la transformation de l'embryon monocotyle en embryon
dicotyle (Worsdell, 1916

;
Corner, 1964 o i ment I rnbryon dicotyle est ne de

l'embryon acotyle (Jacques-Felix, 19586) ? Je pense aujourd'hui qu'une telle idee est

incorrecte, et qu'il est preferable de rechercher des origines distinctes aux deux classes que

I'anoiospermie a rapproehees. Se pose alors la deuxieme question : quand ? ; non dans

l'absolu, ce a quoi nous ne saurions repondre, mais relativement aux deux classes concernees.

Malgre les quelques decouvertes qui pourraient attenuer les conclusions de la paleobotanique,

il faut probablemenl accepter pour vrai l'anteriorite des Dicotyledones. C'est-a-dire que,

dans la proposition de Corner, l'idee que les Monocotyledones descendent directement

des paleocormophytes, et qu'elles les remplacent dans les paysages vegetaux, serait exacte
;

par contre, l'idee qu'elles ont precede les Dicotyledones, ne le serait pas. Ce n'est pas un

probleme... toutes nos reconstitutions phylogenetiques font etat de tels phylums dont

revolution s'attarde. Dans le cas present, les Monocotyledones, bien qu'ayant conserve

certains des caracteres vegetatifs archaiques des Pteridophytes, en seraient un rameau

jeune (relativement aux Dicotyledones), mieux arme pour resister aux feuillus des bioce-

noses actuelles, selon le tableau que nous en donne Corner a propos des forets tropicales.

K. CONCLUSIONS

« Ainsi done, le « cotyledon », d'un certain nombre de Monocotyledones tout au moins,

ne parait pas etre autre chose qu'une tigelle a accroissement terminal promptement

interrompu, et k cette tigelle correspmidrait une radicule a avorternenl frcncralcn.cnt

rapide que remplaceraient bientot^des racines advent m-. u> ut^,-,,, ,,,,„ un bourgeon

Baillon, Diet. Bot. 3 : art. Reproduction, p. 714 (1891).

Eh oui ! c'est lorsque le texte de cette note etait deja en place, que j'ai decouvert

Baillon. Alors qu'il ne dit rien aux articles relatifs a cette question, c'est dans celui, remar-

quable, de la « Reproduction » qu'il developpe son idee. Nous courons les Bibliotheques

a la recherche de tous articles d'embryologie, alors que Baillon a deja dit ce que nous

cherchions, la, dans ce gros ouvrage a portee de notre main.

Partant de l'embryon de YAlisma plantago pour mettre en doute la conception d'une
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gemmule laterale et d'un cotyledon terminal, il poursuit sa demonstration par les embryons

du Lemna, des Orchidees, etc., pour parvenir a sa conclusion, egalement valable pour la

radicule.

II ajoute encore : « Chez ces plantes (les Graminees) le scutelle ne serait plus alors qu'une

tigelle a prompt arret terminal, un axe dont la vraie radicule avorterait egalement de tres

bonne heure, comme rbez les Leinnu. La « gemmule > deviendrait un simple bourgeon lateral

issu de la tigelle, bourgeon qui, commetous ceux de la plante adulte, debuterait par une pre-

II est bien facheux que cette conception fondamentale de Baillon ait ete si totalement

ignoree, on celee, taut par les ehercheurs que par les auteurs d'ouvrages didactiques. En ce

qui me concerne, si je regrette d'avoir du trouver moi-meme (1957) cette juste interpre-

plutot satisl'ait de me retrouver en aussi bonne compagnie.

Le renfort que m'apportc li.ui.uiN me dispense d'une longue conclusion. Les peripeties

(pie eonnait fontogenie des Monocot yledones n'ont probablement pas d*equivalent dans

l'histoire de rembryologie. Mors que les reeherches embryogeniques ne pretent guere a

discussion, le passage a I'organogenie donne lieu a des interpretations divergentes sur la

definition des structures observees. Cette situation, un peu extraordinaire apres plus d'un

siecle d'anatomie. tient b ee que les ecoles qui s'opposent sur ce sujet sont egalement dans

l'erreur, et faussent toute tentative d'embryologie comparee.
Dans cette note, je me suis efforce, d'abord de denoncer les idees precon^ues qui

alterent le jugement des observateurs
;

puis, de montrer que la structure reelle de l'embryon
cnenogenetique est celle d'un axe primaire (protocorme) ramifie. Cette structure est confirmee,

a contrario, par l'embryon orchideen. A ce propos, il est interessant de remarquer que ce

dernier type d'embryon intervient dans la comprehension de l'ontogenie des Monocoty-
ledones de cette meme facon que les larves palingenetiques ont permis d'elucider certains

problemes d'embryologie animale. En rapprochant directement l'embryon ccenogenetique
de l'embryon prothallien, cela laisse entendre que le caractere rudimentaire de celui des
Orchidees n'est pas primitif mais evolutif. La presente conception, elaboree par nous des
l!>57. s.iggeree anterieurement par Baillon dans un article ignore des interesses, est la

seule qui pennette de sortir l'embryologie des Monocotyledones de sa crise.
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